动物 学 研究 2001, Jun. 22 (3): 232 -238 
Zoological Research 


aw 
IL 


aat sors nnns 


0000 http//www.cqvip.com 


CN 53~1040/Q ISSN 0254 ~ 5853 


鸟 类 生态 能 量 学 的 几 个 基本 问题 
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WE: 生态 能 量 学 是 在 种 群 和 群落 水 平 上 寻求 能 让 与 进化 适 台 度 之 间 的 关系 、 PA MARERE T Foi E 
E., ERS CMM AKA, 能量 与 生活 史 进 化 、 能 盘 的 摄 人 与 需求 是 如 何 调节 的 ， SES ALS 0n 
能 的 联系 、 能 景 和 更 食 理 论 以 及 能 量 分 配 与 性 选择 等 7 个 方面 个 绍 了 鸟 娄 能 量 学 的 研究 进展 、 并 指出 进化 的 最 


适 化 原理 是 认识 能 量 运 人行 模式 的 重要 理论 手段 - 


关键 词 : GR: 能 其 学 ; Ma, Bath, ERE: 进化 


中 图 分 类 号 : Q148. QU58.1, Q959.7 


生态 能 量 学 包括 了 能 量 对 种 群生 物 学 家 所 有 感 
兴趣 的 问题 .其 范围 从 性 的 适应 意义 .生活 中 进化 
! 或 行为 的 分 配 和 权 奖 ) 到 繁殖 和 婚配 系统 (或 繁殖 
对 策 ) 的 广泛 应 用 {Wiens & Farmer, 1996), fE Ay E 
化 后 物 学 的 研究 手段 . 它 可 以 看 作 是 在 种 群 和 群落 
水 平 上 寻求 能 量 与 进化 适合 度 之 间 关 系 的 学 科 -: E 
EAKA HAER AE LS EM ER 
T) 7) 3 ex 1 Ae, CARR] EE (179 Amold, 1988; 
Abrams, 1991; Cuthill et al., 1994) , BF 5l X ( Cody, 
[966;Tinbergen & Daan, 1990) .生活 史 特征 之 间 的 
权衡 (Williams,1966;Bryant .1988; Steams ,1992) ,种 
群 动 AS (Root, 1988; Dunham et al.. 1989).、 竞 争 
(Martin, 1988) 及 群落 水 平 的 物种 多 样 性 ( Martin, 
I988; Hall et al.. 1992) , 生态 位 分 割 (Bustnes & 
Lonne .1997) 食物 阿 结 构 或 生态 系统 的 营养 动态 与 
能 量 学 的 关系 的 理论 (Higashi et al . .1993; Wiens & 
Farmer. 1996) , 这 些 理论 不 是 假定 吏 食 方式 通过 能 
量 增益 的 最 大 速 率 达 到 最 适 化 (Schoener, 1971; 
Abrams 1991; Bautista et af... 1998) ,就 是 假定 资源 
的 可 利用 率 限制 着 群落 能 容纳 的 种 数 及 竞争 限制 了 
PE s far) BR May & MacArthur. 1972; Wright 
et ul .,1993) ,. 这 些 项 目的 研究 其 最 终 旧 的 是 如 何 
比较 有 机体 的 能 量 需求 与 环境 中 的 能 量 可 利用 率 之 
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li AY X: 3& Perrin & Sibly , 1993; Bautista et ul . . 1998) 
E? 下 面 就 该 学 科 发 展 方向 分 几 个 主题 进行 介绍 - 


1 进化 的 最 适 化 原理 


进化 的 最 适 化 原理 是 进化 生物 学 的 重要 研究 手 
Bt (Maynard, 1978) 之 -~ E RE EH HE A AÑ 
费 模 式 解释 为 自然 选择 的 最 适 化 (optimization) 结 
果 。 人 尤其 是 最 适 珊 食 对 策 和 最 适 繁 锂 对 第 已 经 成 为 
进化 生态 学 的 两 拓 支 柱 理论 (KEE A BES 
1994]J。 最 适 化 是 从 生理 学 机 制 的 研究 转 安 为 强调 
和 运用 实验 处 理 的 方法 直接 测定 环境 对 能 量 预算 的 
影响 、 使 有 机 体 在 特定 工作 状态 下 尽 可 能 有 效 地 作 
功 的 过 程 、 自 然 选 择 通 过 产生 后 代 的 速率 米 确定 态 
能 和 效率 、 因 此 ， 留 下 最 大 数量 子 代 的 表现 型 就 是 
RGR. thet a A (fitness) 达到 最 大 
的 表现 型 。 

进化 生态 学 家 面临 的 挑战 是 确定 什么 样 的 结构 
形式 和 功能 属性 才能 引起 最 高 的 繁 镇 成 功率 
(Steams & Schmid-Hempel,1987), — -种 有 机 体 的 能 
量 预 算 可 以 通过 能 量 的 输入 和 输出 及 包含 在 组 织 中 
总 能 量 的 增 和 减 来 描述 ,但 这 种 描述 方式 并 不 能 解 
释 为 什么 有 机 体 要 用 这 种 方式 使 用 能 量 ， 由 于 有 机 
体 不 同 的 形态 .结构 设计 或 行为 方式 都 会 带 米 “ 价 - 
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i £5 Veasey et al . .1998), 因 此 ,人 人 们 叮 以 用 能 
量 的 最 适 化 原理 来 描述 有 机 体 的 进化 。 倒 如 ,食物 
能 量 的 摄 入 可 能 会 受 行为 和 形态 特 证 的 影响 
(Kouyman et al . ,1992 ) ,行为 方式 能 影响 更 食 成 功 
$í kacelnik & Cuthill, 1990) , ifii Wf id hi f£ 7) De se 
了 消化 和 同化 食物 的 最 太 速 率 (Konarzewski et al., 
1989). 虽然 这 些 效益 和 代价 一 般 都 能 用 能 量 学 研 
究 方 法 来 测定 ,但 是 它们 的 进化 结果 只 能 待 一 彰 转 
换 成 适 侣 度 的 成 分 后 才能 评价 (McNamara & 
Houston. 1986; Arnold, 1988; Ricklefs, 199] ; Perrin & 
Sibly .1993]. 

A -研究 趋势 是 把 诸如 身体 大 小 、 生 长 率 、 成 
熟 时 的 年 龄 或 大 小 侍 这 些 属性 的 进化 最 适 化 述 原 蕊 
能 在 所 有 类群 中 都 道 用 的 一 种 简单 的 能 学 术语， 
如 ，Brown et al. (1993) 已 经 把 适合 度 重新 定义 
为 繁殖 功率 (power)， 即 “能 量 转换 成 繁殖 有 用 功 
的 速 常 "， 最 近 ， 通 过 各 种 类 型 的 种 间 比 较 发 现 ， 
许多 形态 学 特征 (如 脑 ， 心 等 )、 生 理学 特征 (如 
代谢 率 、 生 长 率 、 心 率 太 食物 需求 等 ) 及 生活 史 特 
fh (如 死亡 率 、 奉 皖 及 第 -- 次 繁 确 年 龄 等 ) 都 与 体 
EHX. 这 种 关系 近似 于 短 方 程 : = Ce? ， 一 直 
是 和 牛 物 学 家 感 兴趣 的 问题 。 解 释 这 种 关系 有 2 种 方 
式 : 其 -- 是 认为 种 间 竹 了 数 可 能 反 上 山 了 身体 人 小 与 
牛 理 学 或 生活 史 和 参数 之 间 的 某 些 功 能 关系 : 其 二 是 
它 代 表 了 某 些 基本 机 制 的 副产品 ， 

Kuzlowski & Weiner (1997) 的 模型 假定 Th 
述 生产 力 和 死亡 举 的 大小 制约 的 种 内 参数 在 同一 类 
群 的 种 间 是 不 同 的 ， 自 然 选 择 通过 最 适 地 分 配 能 量 
到 生长 和 繁殖 活动 中 ， 独 立地 使 每 个 种 的 身体 大 小 
最 氨 化 、 他 们 的 模型 得 到 体重 与 呼吸 、 同 化 ， 生 产 
E, 成 熟 年 龄 及 寿命 拟 合 非常 好 的 寄 关 系 ， 对 处 在 
平衡 点 的 种 群 来 说 ,终生 生产 的 子 代 是 适合 度 的 真 
实测 定 . 种 间 的 斜率 不 仅 依 赖 于 大 类 群 (OS, 
F) 内 的 种 内 参数 的 平均 值 ， 而 且 依赖 于 这 些 参 数 
的 变异 系数 - 因此 他 们 认为 体重 与 机 能 特征 之 间 的 
笑 关 系 是 身体 大 小 最 适 化 的 副产品 ， 种 内 身体 大 小 
的 最 适 化 (通过 资源 分 配 的 最 适 化 ) 在 形成 生态 - 
生理 学 和 生活 史 参 数 的 种 间 宪 关系 中 起 着 决定 性 的 
HERI. 

然而 ， 最 通化 手段 已 经 受 介 多 次 批评 (Orzack 
& Soher、1994)， 因 此 我 们 必须 用 Maynard (1978) 
的 话 提醒 国内 同行 : “在 检验 起 决定 性 作用 的 假设 
时 要 把 负责 进化 的 选择 力 正确 地 结合 到 模型 中 " 


( Ricklefs et al.. 1996). 


2 能 量 预算 与 适合 度 之 间 的 关系 


iÉ (PRE 《fitness) MRT iA XU] "BIET 
的 思想 ,是 生存 能 力 和 繁 确 能 力 的 相 村 测定 .， SERE 
预算 与 适合 度 之 间 的 联系 让 生态 能 量 学 的 核心 问 
题 。 自然 选择 是 靠 种 群 内 每 [gt feni] lor EP EEG SR RE 
差 不 断 地 权 衔 着 种 群 内 趟 问 表 现 型 《 适 台 度 成 分 ) 
之 间 的 代价 和 效益 。 要 认 说 结构 和 功能 如 何 遂 过 与 
EF HERO dH AS E RISE RE ERD mg. PAR 
挑战 性 的 问题 。 -- 部 分 人 认为 能 晤 的 使 用 与 适合 度 
是 有 机 体 结 构 和 功能 的 不 同 结 果 . 没有 月 接头 系 . 
也 就 是 说 能 量 使 用 本 身 的 变化 不 影响 适合 度 变 化 
另 一 种 认识 是 表现 型 通过 能 量 的 使 用 直接 影响 着 远 
SRE (Lemon, 1991). 结构 和 功能 总 会 有 可 测定 
的 能 量 派 生物 . 它 可 能 影响 善 连结 表 耻 型 jj 适合 度 
的 某 种 途径 ,例如 ，Weathers et al. (1993) 计算 
f EB EER HE (Leipoa ocellata) (iS HEME I (EREET RY 
RETE. iX p OLB EU (OS EXE de qz di Fn EE EE Up 
Rr. ACE nd Te vb IE BUS BEFE HIC T Hr a 
(Gallus gallus ) a HUSEBETESEM)O 售 ， 对 这 种 搬移 
REKI A FE MSE RE Be ICE. SE IRSE RUBUS 
捕 袜 风险 “ 价 ” 都 可 由 较 高 的 繁殖 率 和 锥 图 出 后 不 
需要 双亲 照顾 来 平衡 ， 从 适合 度 的 关系 上 上进 ,修建 
置 卵 腔 可 能 影响 着 流 在 的 “ 价 ” 和 “ 益 ” 的 权衡 : 

Daan et o]. (1990a) 是 用 实 签 方法 检验 某 种 
岛 的 产 饰 日 期 和 窜 卵 数 与 适 台 度 结果 ， 
(1991) IERIE (Delichon urbica 】 的 研究 中 已 把 
能 量 消耗 直接 与 存活 率 联系 起 来 .认为 党 确 季 和 节 之 
fal By bie da AE A AS AP SHE TT) Be eat TA ETA KK 
A. 然而 具有 较 高 的 野外 代谢 率 (FMR? 的 个 体 从 
TE MIE, HAS AE. 因此 如 果 较 
MAA PER BR D RAI ie asa. Hbc PUN 
的 FMR A MART FER AAR ARAM. EITE 
$n HE cH d Se de PE NS AR 3577 [8] 
的 “ 权 桨 ”关系 (Lind & Moller, 1989)- 

为 了 寻求 能 量 的 供需 与 适合 度 之 间 的 因果 关 
系 ，Ricklefs (1984) 用 进化 的 最 适 化 原理 描述 了 
幼 鸟 生长 率 模型 ， 他 将 表现 型 特 社 和 成 急 的 适合 度 
结 侣 在 一 起 垢 虚 ， 结 果 显 示 最 适 千 长 奖 不 是 与 倾向 
迅速 生长 的 因子 【如 ， 时 间 - 制约 死亡 率 ) 就 是 和 
慢 速 生长 的 因子 {如 ， 每 个 锥 和 灸 获得 的 递 食 率 ) fH 
对 应 。 因为 繁殖 率直 接 决定 适合 度 、 所 以 获得 最 大 
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ps T Ue EKde RS KR. 

RIDARE B) 3 种 不 同 梨 型 的 省 形 目 岛 的 研 
究 结 困 也 说 明生 长 率 通 过 个 体能 量 和 需求 与 地 代 的 数 
BRA ( 张 晓 爱 和 邓 合 黎 ，1991; 张 晓 爱 等 
2000). MEK RARE RMR, HSE, 
降低 每 只 锥 鸟 的 能 量 需 求 ， 欠 而 以 每 次 繁殖 出 较 多 
子 代 的 方式 进化 . 这 种 相对 慢 生 长 的 优点 必定 由 时 
间 -制约 死亡 率 或 减少 营 间 次 数 的 损失 来 权衡 、 如 
MOS 10, He BS ( Pseudopodoces humilis). 5 — 75 ji. 
快 生长 率 进 化 的 原因 是 当 捕食 作 8 用 对 巢 的 成 功率 起 
主要 作用 有 时、 选择 快 生长 率 以 缩短 锥 乌 的 暴露 期 
这 种 乌 以 小 窝 久 效 的 缺点 与 增加 繁殖 机 会 来 权 奖 ， 
mAAR (Eremophila alpestris), —- FL BRR, 
则 将 剩余 的 时 间 和 能 量 用 于 第 二 次 繁殖 。 两 种 对 策 
的 目的 都 是 为 了 增加 适合 度 。 


3 ”能量 对 生活 史 进 化 的 影响 


有 所 体 的 生活 史 进 化 过 程 就 是 把 有 有 限 的 能 量 最 
适 化 地 分 配 烈 维持 | KARERE (Williams. 
1966; Steams, 1992). 虽然 同化 能 量 总 是 在 供 ~ 
求 竞争 之 和 问 分 配 ， 但 用 能 量 分 配 来 解释 生活 史 时 ， 
需要 解决 这 样 几 个 问题 : 中 是 否 能 量 的 可 利用 率 是 
受 限制 的 ? 名 什么 时 候 能 量 的 运行 在 生活 史 类 型 的 
进化 中 起 主要 作用 * (如 什么 时 候 它 通过 与 能 量 有 关 
的 其 他 影响 国 子 影 响 进化 的 适合 度 ” 目 前 解决 这 些 
问题 的 主要 手段 是 繁殖 和 育 幼 有 关 的 能 量 分 配 与 双 
FR (parental investment) BE: THX As Cody 
(1966) 首先 提出 鸟 类 窝 卵 数 的 进化 是 由 能 量 分 配 
来 调节 的 . T E, BH A (reproductive. effort, 
Ricklefs. 1977), 9€ 9& ffr ( Reznick et al., 1986; 
Stearns 1992) ," 2t Re" BR AA fa] aR - 了 于" 间 的 能 量 
4p Ac i Kacelnik & Cuthill, 1990; Ricklefs & Minot. 
1991;Martin & Wright, 1993) J£ 3$ 5 f 5X ( Patterson, 
1991;Godfray 1995;Cotton et af. , 1999) 5€ + Bi 69 Wf 
ERE RE 

用 能 量 解释 进化 关系 中 的 生活 史 特 征 可 用 下 列 
BrE., King (1974) 及 Drent & Daan (1980! 
th ih SAREE. REA W., BARE 
量 消耗 (DEE) 大 约 是 基础 代谢 (BMR) d) 4 fF. 
TEIR., 4x BMR 代表 了 它们 的 最 适 作 功能 
J), 该 概念 起 定 ，BMR 是 按 某 种 方式 直接 与 有 机 
体 支持 代谢 消耗 的 能 力 有 关 ， 车 果真 如 此 ， BAM 
DEE 与 BMR 的 比 在 近似 4 的 上 下 变化 时 ， 则 会 引 


起 适合 虚 减 少 ， 然 而 ， 即 使 BMR 与 DER 之 间 存 在 
~~ Arey A sd HAO, HH SA RE AE 
PRARRUAIA, ARCA ASW AGE 
相互 调节 的 机 制 ， 在 设 有 认识 改变 DEE/BMR 比率 
对 适 台 度 的 影响 之 前 来 讨论 最 适 作 功 能 力 是 没有 意 
LRI Bryant , 1988; Tinbergen & Daan . 1990) . 

帘 卵 数 是 生活 中 最 重要 的 特征 之 -- ”在 讨论 腿 
lS AS Sx Op XC t TL I8 T (Bryant & Westerterp, 
1983 FO EF EE C Widemo, 1998 ) 41, 8E B ALAS JL AY 
fs RAR BE ES SESS SR. Lacki 1947) 发 现 种 
EREET 83 5 Hg 6t BC Ht ER £6 HE iC] A e deb Lx e 
因为 较 高 的 纬度 有 和 较 长 的 白天 , 允许 亲 乌 有 更 多 的 
"EET TR] FORE BES BT BS HE Be. Rok Lack ( 1954 it 
- 1b UR HB), ERE EUR S Bh BE Hr LER qd A UH AS t 
终 因 子 是 亲 乌 能 喂 活 最 大 数量 子 代 的 能 力 和 最 常见 
KR REP HRM. 此 论点 就 是 鞭 名 
的 Lack 的 资源 限制 说 的 核心 部 分 ， 然 而 ,在 实际 检 
验 中 ,该 假说 正经 受 严 峻 挑战 ， 

Bryant & Westerterp (1983) + y SERE t 39 n 
预报 之 间 的 不 -- 致 性 oed] 能量 ”预算 作为 
检验 该 理论 的 最 友 效 的 手段 。 他 们 通过 测定 毛 脚 燕 
的 能 量 获 得 率 、 窝 锥 能 量 需 求 及 亲 鸟 育 幼 代价 检验 
繁殖 投资 的 量 和 启动 时 间 对 能 量 平 衡 的 影响 ， 他 们 
HELER MAPA ERAT: TAREA 
小 的 差异 ; Qe RAR KE, KA 
投入 对 策 的 不 同 部 分 与 年 龄 有 关 。 也 能 解释 部 分 铀 
余 的 变化 。 个 体 或 季节 性 差异 是 多 种 岗子 综合 作用 
HHR, REG Lack 假说 的 支持 和 补充 


4 能 量 预算 的 调节 


A PLA REE (energy budget) 是 由 自然 
选择 操作 的 ， 但 其 作用 过 程 究竟 是 受 供应 调节 还 是 
需求 调节 的 是 能 量 学 家 们 普 间 关注 的 问题 .目前 采 
用 两 种 透视 法 来 评 兰 。 一 方面 从 “供应 ”出 发 ， 用 
于 机 体 的 能 量 受 资源 可 利用 率 、 殉 食 ，、 消 化 ,同化 
及 能 量 底 物 〈 含 能 物质 ) 的 生产 等 方面 的 制约 
(Peterson et et、.，1990).， 在 这 种 情况 下 ， 机 体面 临 
肥 限 的 能 量 如 何 分 配 及 分 配 可 能 对 适合 度 产 千 何 种 
重要 影响 等 问题 。 另 一 方面 从 “和 需求” 出发， 考虑 
能 重 分 配 格 式 可 能 由 有 机 体 的 时 间 ~ 活动 预算 来 限 
E: 在 这 种 博识 下 ， 有 机 体 可 能 把 它 的 能 量 获 得 调 
节 到 食物 的 可 利用 率 所 限定 的 需求 范围 内 ， 这 两 种 
观点 都 是 有 根据 的 【Ricklefs et al., 1996). "T & 
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相 包 容 : 当 因 环境 改变 而 有 机 体 需 要 增加 能 量 需 求 
的 新 时 间 - 活动 方式 时 .进一步 的 选择 是 调节 有 机 
体内 部 的 功能 关系 以 提高 生产 能 量 虚 物 的 能 力 。 

能 量 在 维持 .活动 ,生长 ,繁殖 及 贮存 之 间 的 分 
配方 式 也 是 进化 的 (Dunham et al ., 1989; Slagsvold 
et af . .41995), 所 形成 的 特殊 对 策 包 括 一 组 分 配 规 
财 。 这 些 规则 是 灵活 的 ,可 能 包含 在 决定 能 量 分 配 
代谢 途 任 的 酶 调节 或 决定 能 量 需 求 行为 的 神经 -内 
分 沁 调 节 中 ,根据 环境 条 件 和 生物 状态 来 分 配 能 量 
(Dawsun et al.. 1983). # FR M 34 88 ( reaction 
norms ) E fS ( Stearns, 1989). 

能 量 的 供 - 求 问 题 还 可 用 如 何 看 待 FMR 与 
BMRA KAKA, 如 果 说 在 能 量 需要 高 峰 期 ， 
eS fRLIR BECA AE GS HE BO TE SU EAEI H BMR 的 4 
(AY EE IR d TED BE HK A SLR RE 24 
受 的 最 大 代谢 率 的 话 ， 那 么 ，BMR 则 代表 了 响应 
产生 FMR 的 维持 系统 的 代谢 价 ， 即 用 于 维持 能 量 
产品 系统 的 能 量 ， 因 此 能 量 的 消耗 受 有 生体 户 身 代 
EISE 80522. FMR 和 BMR 是 密切 联系 的 ， 但 -: 
者 之 间 的 因果 关系 还 不 清楚 ， 我 们 不 能 简单 邮 认 为 
不 是 BMR 制约 FMR， 就 是 由 FMR 的 需求 调节 
BMR. Ricklefs et af. (1996) 认为 ， 二 者 可 能 是 平 
行 变 化 的 ， 都 给 有 机 体 带 来 “ 价 ” 和 “ 益 ": 因此 
他 推断 ， 和 有 机 体能 承受 的 FMR 的 最 大 值 变 化 所 产 
生 的 适 侣 度 结果 很 可 能 与 机 体 具 有 的 行为 和 生态 学 
相 五 作用 密切 联系 - 


5 能 量 与 有 机 体 的 结构 和 功能 的 关系 


因为 有 机 体 具 有 产生 能 量 和 需要 能 量 的 二 重 
性 ， 因 此 ， 当 考虑 有 机 体 的 能 量 分 配 时 ， 功 能 比 结 
构 旧 重要 ,， 辣 构 与 功能 的 区 别 是 ， 个 体 的 结构 在 任 
何 特定 时 间 都 是 固定 的 ， 一 种 结构 成 分 的 增加 是 以 
另 -- 种 成 分 的 减少 为 代价 的 ; 功能 取决 于 特定 的 活 
动 强度 或 “能 流 ” 的 速率 ， 它 的 增加 或 减少 取决 于 
冯 持 功能 的 结构 ， 同 好， 就 基础 代谢 率 而 言 ， 种 间 
的 变化 可 能 与 某 种 器 官 包 括 心 和 肾 的 相对 大 小 相关 
(Daan et al.. 1990b), (HER RMT RAM HA 
如 肌肉 、 内 脏 代 谢 强度 的 变化 。 

如 果 假 定 每 种 器 官 类 型 作 功 能 力 有 上 限 的 话 ， 
那么 有 机 体 的 最 佳 设计 应 包括 组 织 在 体内 不 同 器 官 
和 系统 的 分 配 (Konarzewski et al.. 1989). 这些 
分 本 可 能 会 增加 或 降低 有 机 体 体内 能 量 底 物 的 总 供 
应 ， 还 可 能 增 如 或 减少 直接 转变 成 产品 的 总 能 量 . 


如 果 能 量 供应 受 食物 的 消化 和 同化 的 限制 ,那么 有 
机 体 可 能 通过 增添 处 理 食 物 的 组 织 来 增加 总 能 量 
这 种 组 织 的 再 分 配 将 会 减少 用 于 现 食 、 生 长 或 繁殖 
组 织 的 量 ”然而 ， 它 是 否 能 通过 增加 适合 度 给 个 体 
带 来 利益 将 取决 于 ， ': 这 种 能 量 增值 是 从 要 比 维 持 
生产 它 的 结 枸 的 能 量 附 加 从 更 高 ;局 ; 占 刁 体 比例 较 
小 的 运动 ， 繁殖 结构 能 否 增 加 它 使 用 附加 能 的 功 
fe. 例如 上 只 正 生 长 的 针 鸟 ， 组 织 功能 必定 在 胚胎 
发 生 和 有 向 收缩 这 两 种 成 熟 揣 动 之 加 分 配 ， 种 假 
BiH, ERS SHAM HERA A PH X 
A, WIR AWARE. DRS de BRS AIR 
3k (Ricklefs & Montevecchi, 1979?. 

在 没有 充分 认 斌 结构 - 功能 关 和 杀 之 前 ,从 能 量 
ft -ok fa ERE TETUR AS (he ERE. SK 
物种 之 间 由 于 受 证 动 方式 食性, 热 环境 类 型 等 方面 
益 异 的 影响 ,身体 比例 变化 很 大 ， 如 此 天 的 变化 不 
仅 显 于 了 表现 型 进化 的 灵敏 度 或 啊 虚 度 ( responsive- 
ness}, M A at FH St f kE Pa AR aK AE DE 
很 严格 、 不过 认识 这 种 变化 对 卉 清 结 构 .功能 与 适 
合 度 之 间 的 关系 是 十 分 必要 的 Kirkwood(19%3) 搜 
集 了 许多 乌 和 哺乳 类 在 高 能 需求 期 { 如 育 幼 期 ) 能 晤 
消耗 资料 得 出 ,该 阶段 观察 的 能 量 代表 了 肠 道 消化 
和 同化 食物 能 力 的 上 限 .. QR HE BE FEE BE 
的 限制 的 话 ,持续 能 量 代谢 的 速率 可 能 随 上 肠 人 小 的 
Kum E 荐 ' 像 某 些 强迫 饲 喂 实验 结果 一 样 )， 这 种 
调节 ，- 方 面 从 肠 的 大 小 结构 与 牛 化 性 质 之 间 的 关 
HK A Ts 另 一 -方面 是 从 人 处 理 的 食 滞 量 来 判断 
( Piersma et al. ,1993)。 因 此 ,上 肠 功 能 是 芹 最 适 化 只 
能 靠 检 验 肠 大 小 的 变化 对 适合 度 的 景 ; 响 米 确定 
(Obst & Diamond,1992) ”尽管 如 此 ,但 还 不 能 认为 
能 量 运 作 是 身 然 选择 的 基本 作用 点 ,因为 有 机 体 生 
活 史 的 调节 虽然 有 能 量 结果 ,但 它 对 适 谷 度 产 生 的 
红 接 影响 要 比 发 育 速 率 ,营养 获得 .活动 方式 ,栖息 
Rx FEE A duh s BS Ya qd. 


6 能 量 与 克 食 理论 


HR, BPE OPN Kia, FO 
种 有 机 体 ， 必 须 满足 它 维 持 代谢 和 生长 需要 所 允许 
的 能 量 摄 和 速率， 如果 能 量 摄 和 人 超过 其 水平， 才 
有 足够 的 能 量 用 于 繁殖 。 当 食物 可 利用 性 变化 有 时. 
个 体 可 能 以 多 种 方式 作出 反映 ， 如 ， 不 是 改变 对 更 
食 的 时 间 的 再 分 配 . 就 是 向 高 消耗 - eic He I 
耗 - 低 收获 的 郊 食 方式 转变 。 虽 然 既 不 改变 把 得 的 
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净 速 率 ， 也 下 改变 更 食 时 间 的 分 配 ， 但 以 被 捕食 的 
风险 和 人 能量 平衡 作为 付出 代价 或 采取 中 间 对 绩 .. 所 
有 这 些 行 为 的 响应 都 有 可 能 影响 适 台 度 。 首 先 、 不 
同 的 时 间 分 配 可 能 影响 现 食 以 外 的 其 他 活动 ， 如 自 
养 或 社会 相互 作用 以 及 如 果 不 同 的 活动 有 不 同 的 风 
隘 的 本 ， 则 易 被 捕食 者 发 更 - 其 次 ,能 量 转换 率 呆 
能 由 干 消化 价 而 没有 能 量 增益 的 兆 速 率 的 变化 从 而 
影响 适 台 度 (Karasov. 1986), RA TERE firs 
能 量 输出 ( 产 热 、 机 械 功 及 组 织 维持 } 相 联 系 ， 对 
能 量 预 算 的 生理 学 限制 在 短期 内 决定 更 食 行为 可 能 
是 重要 因子 ， 但 这 些 生 理学 限制 本 身 是 被 自然 选择 
长 期 修正 的 候选 特征 (Ricklefs et al.. 1996). 这 
些 只 是 响应 生态 学 条 件 指 一 组 可 能 对 策 的 一 部 分 , 
从 行为 学 的 响应 方式 来 讲 ， 动物 可 以 使 用 解剖 学 的 
适应 ， 例 如 , 改进 肠 结 构 ( Dykstra & Karasov, 
1993). 因此 ， 卓 前 该 问题 主要 集中 在 骨 和 肠 的 结 
Mg. 功能 及 其 如 何 为 个 体 的 维持 和 种 群 动态 供应 能 
量 和 稼 养 的 问题 上 ， 其 中 最 适 更 食 活动 的 能 量 摄 人 
积 消耗 (Wolf, 1975; Norberg, 1977; Mangel & Clark, 
1986; Abrams, 1991; Lemon, 1991; Bautista et al., 
1998) ,身体 大 小 的 处 理 实 验 (Dystra & Karasov, 
1993; Veasey et ul ., 1998) ,附加 食物 实验 (Johnston , 
1993) 及 食物 质量 和 种 特征 的 影响 (Brugger,1991 ) 等 
方面 的 研究 较 活 路 ， 

马 类 只 有 通过 消耗 代谢 能 获得 食物 ， 因 此 常 特 
化 成 使 用 少数 种 类 的 食物 ， 这 就 意味 着 自然 选择 已 
铸就 了 雇 定 鸟 类 获得 和 处 理 食 物 的 能 力 。 Maurer 
(1996) 总 结 出 目前 有 两 种 完全 不 同 的 手段 来 研究 
SARA SAKA. 一 是 实验 性 的 ， 强调 更 食 
AHL Uk B BE RE TEE ( Stalmaster & Gessaman, 1984; 
Kouyman et al .,1992)。 二 是 理论 性 的 .假定 鸟 类 是 
最 适 的 蚁 食 方 式 使 它们 消耗 的 总 能 量 最 低 t Yden- 
berg et al. ,1994)“ 最 适 " 意 味 着 允许 个 体 弥 台 环 境 
制约 下 能 量 摄 人 的 高 速率 ,因此 最 适 更 食 理 论 发 展 
fR.fR ( Maurer. 1996; Bautista et al . .1998)- FER R 
理论 中 ， 食 谱 或 食物 斑 块 的 选择 一 般 是 用 经 济 学 术 
语 一 一 利益 (benefi) 和 成 本 (cos) 来 判断 。 利 
i3. 是 指 疾 得 的 能 量 和 营养 ; 成 本 ， 是 指 为 搜寻 食 
物 而 付出 的 能 量 代价 ， 由 于 自 然 选 择 应 是 更 食 特征 
进化 的 基本 机 制 ， 员 能 在 进化 关系 上 来 评价 ,因此 
利益 和 成 本 必须 用 与 适 台 度 有 关 的 -种 “货币 ”来 
EX. 这 些 特征 包括 有 关 的 形态 学 、 生 理学 及 行为 
^£; T A) Ex Ede s) TRAE. ix £d TRUE UD LEE ELO 


(foraging apparatus), d aa FLUE 7K $8 RE c B Be 7] 
决定 的 - £8 aE E LAA T- HER OE] Ho HF qe AL FO 
MHA (Hussell. 1988). 

最 佳 砚 食 理论 是 研究 更 食 能 学 的 重要 手段 . 主 
要 分 析 能 量 .时 间 和 生存 风险 之 间 的 关系 .时 间 和 
能 量 是 密切 联系 的 , 因 为 每 种 活动 或 功能 的 执行 都 
需要 时 间 ,时间 的 量 是 固定 的 ,同时 也 需要 能 量 的 支 
持 .也 就 是 说 , 当 一 种 活动 的 时 间 消 耗 增加 时 . 则 可 
用 于 另 一 种 活动 的 时 间 必 然 减少 时 间 也 与 生存 密 
切 联系 ,因为 每 种 活动 都 使 个 体 暴 露 在 时 疝 - 制约 
死亡 率 的 凤 险 中 。 就 像 结 构 和 功能 之 癌 关系 一 尾 ， 
能 量 .时间 及 反 险 必定 同时 被 权衡 到 最 适 化 (Hous- 
ton et al . ,1993:Veasey et ul . ,1998)。 不 考虑 能 量 、 
时 间 -活动 预算 和 与 不 同 活动 相 联 系 的 羽 险 因子 之 
间 的 关联 ,而 要 认识 能 景 运作 的 适应 性 意义 是 不 可 
能 的 .因为 食物 的 可 利用 性 不 但 可 以 通过 货物 的 丰 
富 度 各 个体 更 食 效 率 的 差异 影响 成 总 为 雏 乌 提供 食 
物 的 质 和 量 来 直接 地 影响 繁殖 输出 ,而 下 还 可 通过 
成 鸟 和 幼 岛 的 行为 间接 地 影响 繁 将 成 功 。 例 如 、 
Bukacinski et af .11998) 研究 的 小 黑 背 网 1 Lars fus- 
cus ) 在 营 代 期 间 , 当 附 吉 食物 时 , 亲 鸟 投入 趋向 同步 
性 ,至 少 使 1 只 亲 岛 护 幼 的 时 间 达 到 最 大 化 和 育 幼 
的 平衡 性 ,以 减少 被 捕食 风 院 。 相 反 , C ER 
时 , 幼 鸟 经 营 的 被 食 风 险 也 相应 增 估 ， 

RATER RHWRARH EMA SY. EH 
学 ,行为 学 及 进化 的 综合 透视 基础 上 建立 整体 性 
的 、 有 预报 力 的 最 佳 吏 食 理 论 和 模型 ， 这 种 理论 和 
模型 必须 通过 死 食 的 生理 学 基础 、 更 食 特 证 的 遗传 
率 的 研究 及 亲缘 种 问 砚 食 特征 的 比较 分 析 十 有 可 能 
达到 (Maurer, 1996); 


7 能 量 与 性 选择 


Trivers( 1972) 兽 提 出 .动物 育 细 行为 (parental 
care 的 不 同形 式 是 由 控制 性 别 内 竞争 程度 和 性 选 
择 强 度 的 双亲 投资 (parental investment W iE HTa tE 
就 是 说 .性 选择 的 执行 是 两 性 对 它们 于 代 的 相对 冯 
亲 投 资 。 因 此 .双亲 投资 是 一 个 非常 重要 的 概念 ,但 
在 一 生 多 次 繁殖 (fileroparous ) 动 物 中 的 测定 是 很 困 
HEA), Siegel et al. (1999) ER T Fd XC HE 
( parental effort) 代 替 双 亲 投 资 的 方法 性 检验 ,在 研究 
手段 上 作 了 进一步 探讨 。 另 外 ,尽管 性 选择 的 研究 
在 生活 中 理论 中 占有 微不足道 的 地 位 ,但 最 近 已 受 
到 密切 关注 (Hoglund & Sheldon, 1998) . CHEFAJ 
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KAM SER MRA. IRE PR GO fey 
Be VEHIT tE A HE (sexual display ) D i 5 IE Kc fth + 
活 史 特征 , 邵 期 望 在 个 体 水 平 上 能 量 分 配方 式 的 景 
Wik, 已 提出 为 什么 期 望 性 展示 在 个 体 水 平 上 是 最 
适 的 和 为 什么 具有 和 较 多 机 会 接近 资源 的 个 体 比 接近 
资源 的 机 会 较 少 的 个 体 有 和 较 高 水 平 的 性 炫 六 的 向 
题 。 因 为 性 选择 价 是 以 多 种 方式 调节 的 ,内 此 , 它 的 
调节 机 制 肥 与 繁殖 价 的 关系 将 要 成 为 该 领域 研究 的 
一 个 重要 方向 。 

另外 、 能 量 与 有 性 繁殖 种 类 的 婚配 价 (cost uf 
mating) 有 关系 ,， 它 包括 以 下 6 方面 的 能 学 代价 
DHELE: DETA: 守 拒 绝 性 引诱 的 逃避 ; dux 
配 风险 ; 心 疾病 传播 ; 色 ' 性 竞争 中 雄性 受到 的 伤害 
等 。 这 些 代价 的 测定 也 被 包括 在 “繁殖 投 人 ”和 
“剩余 繁殖 价值 ”(residual reproductive value) BY 
概念 的 定量 分 析 中 、 


8 结束 语 


能 量 是 在 生物 学 组 织 的 不 同 水 于 上 《如 细胞 ， 
个 体 、 种 群 、 群 落 及 生态 系统 ) 和 不 同 空间 尺度 上 
易 认识 的 一 种 定量 特征 - 虽然 能 学 研究 为 生活 史 提 
供 了 一 个 重要 的 描述 手段 、 但 能 量 必须 与 组 成 适合 





度 成 分 的 其 他 因子 相 结 台 ， 才 能 完全 认识 马 类 对 坏 
境 的 适应 和 鸟 类 的 生活 方式 是 如 何 影响 它们 牛 活 的 


环境 的 - Se “FERRE” CS But SEM RR 
提供 了 大 量 信 息 、 然 而 ， 它 对 阐明 能 量 运 行 对 策 的 


适应 意义 来 说 ， 仅 仅 是 个 良好 的 开端 为 了 评价 涉 
[38 BERE ROSE AEA. ACTUS HUI UL BE RI iE t7 4S 
决定 适 台 度 的 生 节 表 变 量 〈 繁 将 率 和 存活 率 1 之 间 
的 因果 关系 。 在 多 数 情况 下 这 种 研究 很 困难 ， 四 为 
当 表 现 型 变异 不 大 时 ， 人 人 们 无 法 检验 表现 型 变异 对 
适合 度 结果 的 影响 ， 从 最 低 限 度 上 讲 ， 要 达到 这 个 
目的 需要 考虑 能 量 及 生活 史 的 其 他 属性 ,包括 物 质 
运行 、 有 机 体形 坊 学 设计 、 风 险 因 了 了 及 个 体 的 时 间 
预算 等 方面 的 配合 。 进 化 的 最 适 化 原理 提供 了 认识 
能 量 运行 稳 式 的 来 龙 去 胀 ， 它 强调 环境 的 选择 因 于 
和 有 机 体 水 平 上 响应 进化 的 制约 两 方面 ， 因 而 是 研 
究 进 化 的 重 此 理论 手段 另外 ， 当 生态 学 家 们 正在 
为 建立 一 种 新 的 生态 学 、 如 采取 多 元 论 手段 EH 
确定 义 变量 的 基础 上 发 展 可 检验 理论 、 在 不 同 尺 度 
了 认识 生态 学 过 程 的 新 透视 方法 和 理论 时 ， 能 量 作 
为 生物 社会 与 环境 间作 适合 度 交 易 中 的 “货币 ”将 
继续 起 重要 作用 (Wiens & Farmer. 1996). 
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Abstract: Ecological energetics involves the applica- 
tion of energeties to address questions of interest to pop- 
ulation bivlogists. These questions cover a variety of 
topics, ranged from the adaptive significance vf sex, 
life history evolution, behavioral allocation and trade- 
off to reproductive and mating systems or foraging 


stralegies. This review has following parts; principles 


of evolutionary optimization, ihe relationship between 
energy expenditure and fitness, the approaches of de- 
scribing life history, how could energy budget be regu- 
larized by supply or demand, the links of energy with 
structure and function, energy and foraging theory. 


and energy allocation and sexual selection. 
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